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In ecologia è di centrale importanza la comprensione di come i processi 
ecologici influenzano la variabilità dei popolamenti naturali. Lo studio in cui si 
inserisce questa tesi ha permesso di indagare come le modalità di distribuzione 
spaziale degli organismi possano essere influenzate dall’azione singola e simultanea 
di processi abiotici con distribuzione spaziale autocorrelata (red noise) e casuale 
(white noise). 
Numerosi processi abiotici e biotici che operano a differenti scale spaziali 
influenzano la distribuzione della fanerogama marina Posidonia oceanica e del 
popolamento ad essa associato.  
In questo studio sono state analizzate le relazioni causali tra eventi di disturbo 
meccanico, volti a simulare l’effetto di intense mareggiate sui rizomi e sulle foglie di 
P.oceanica e le modalità di distribuzione degli organismi associati ad essa.  
Lo studio è stato condotto lungo la costa di Antignano (LI), dove P.oceanica si 
trova ad una profondità di 3-7 metri. All’inizio dell’esperimento dodici transetti di 32 
m sono stati marcati e assegnati casualmente a quattro condizioni sperimentali. Ogni 
transetto di 64 quadrati di 50x50 cm rappresentava una singola unità sperimentale. Il 
disegno sperimentale includeva due fattori fissi incrociati, rappresentati da due 
distribuzioni spaziali di differenti tipologie di disturbo. Il trattamento red consisteva 
nella rimozione di foglie di P.oceanica da serie positivamente autocorrelate di 
quadrati di 50x50 cm, mentre il trattamento white è stato applicato scalzando i rizomi 
di P.oceanica da quadrati di 10x10 cm disposti casualmente entro i transetti.  
Il popolamento ad alghe ed invertebrati del sottostrato di P.oceanica è stato 
campionato visivamente dopo 1, 2 e 3 anni dall’inizio dell’esperimento, stimando le 
coperture percentuali degli organismi in tre quadrati di 10x10 cm posizionati 
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casualmente per ciascun quadrato di 50x50 cm lungo ogni transetto. Questa tesi ha 
riguardato il campionamento effettuato nel terzo anno di esperimento. I dati ottenuti 
sono stati analizzati tramite analisi spettrale; le condizioni sperimentali sono state 
confrontate analizzando le rispettive densità spettrali tramite analisi multilivello 
gerarchizzata (HLM). 
I risultati ottenuti hanno indicato che la distribuzione spaziale dei popolamenti 
di alghe ed invertebrati epifiti nel sottostrato di P.oceanica, è significativamente 
influenzata dalle caratteristiche spettrali dei disturbi imposti e che la distribuzione 
spaziale degli organismi può “mimare” lo spettro dei processi di disturbo applicati.  
L’esperimento ha evidenziato un effetto interattivo tra processi caratterizzati da 
spettri diversi, indicando che l’effetto di processi ambientali che operano a diverse 
scale non può essere previsto esaminando ciascun processo in maniera indipendente.  
Quando le due tipologie di disturbo, applicate simultaneamente, influenzavano in 
maniera significativa la distribuzione spaziale dei taxa, avevano un effetto interattivo 
sempre di tipo antagonistico, per il quale un processo minimizzava l’effetto 
dell’altro. In accordo con le nostre ipotesi, l’applicazione del disturbo autocorrelato 
(red noise) ha promosso in generale un aumento dell’autocorrelazione positiva nella 
distribuzione degli organismi presi in esame e dunque un incremento della variabilità 
a grande scala. Il disturbo spazialmente indipendente (white noise), ha avuto effetti 
variabili poiché in alcuni casi promuoveva una riduzione dell’autocorrelazione 
rispetto ai controlli, mentre in altri induceva un aumento dell’autocorrelazione 
positiva e dunque della variabilità su grande scala. 
La previsione che risulta dall’esperimento è che nei popolamenti marini 
l’effetto dell’aumento di autocorrelazione atteso per molte delle variabili climatiche, 
possa essere mitigato da processi che promuovano variabilità su piccola scala. 
Naturalmente, per valutare la bontà di previsioni di questo tipo è necessario estendere 
l’approccio usato in questo studio sperimentale ad un numero maggiore di ambienti 







Capitolo 1    
Introduzione 
 
1.1 Il concetto di scala in ecologia  
  
Gli ecologi hanno riconosciuto da alcuni decenni l’importanza del concetto di 
scala spaziale in relazione allo studio dei processi ecologici e delle modalità di 
distribuzione degli organismi su cui essi agiscono, come anche le difficoltà che le 
scale pongono nella comprensione dei processi ecologici che stanno alla base di ciò 
che osserviamo (Sandel e Smith, 2009). Processi biotici e abiotici possono operare 
infatti su scale diverse da quelle a cui siamo soliti studiare o osservare i popolamenti 
naturali. In alcuni casi le modalità di distribuzione degli organismi che osserviamo in 
natura possono derivare da processi che agiscono a scale minori rispetto a quelle di 
osservazione, o in altri casi essere il risultato di processi agenti su scala più ampia 
(Levin, 1992).  
Con il termine “scala”, gli ecologi indicano sia l’estensione totale di uno studio 
(extent), sia la risoluzione a cui vengono condotte le misurazioni (grain). Estensione 
e risoluzione definiscono dunque i limiti superiore ed inferiore di uno studio, oltre i 
quali ogni inferenza sulla dipendenza scalare in un sistema non può estendersi 
(Wiens, 1989). La dipendenza scalare nei sistemi ecologici può essere spiegata 
partendo da semplici considerazioni basilari: in primo luogo, il numero di individui 
presenti in un’area generalmente aumenta all’aumentare dell’area, e con essi di solito 
aumenta anche la ricchezza di specie (Rosenzweig, 1995; Srivastava e Lawton, 
1998). Con l’aumentare delle dimensioni dell’area di studio, il range di differenti 
condizioni che si ritrovano al suo interno tende ad aumentare (Williams, 1964). Le 
tipologie di dipendenza scalare che però risultano di maggior interesse in ecologia 
CAPITOLO  1.   INTRODUZIONE 
4 
 
sono quelle in cui la relazione tra due variabili varia al variare della scala. Per 
esempio, organismi diversi possono interagire l’uno con l’altro ciascuno alla propria 
caratteristica scala (Van de Koppel et al., 2006) e il risultato dell’interazione tra due 
specie può dunque dipendere dall’area su cui viene misurata. Inoltre, molti processi 
ecologici sono scala-dipendenti: processi diversi possono agire sulle caratteristiche 
dei popolamenti naturali a diverse scale e un processo che mostri effetti rilevanti ad 
una determinata scala può essere ininfluente ad altre scale (Underwood e Chapman, 
1996). 
Già nel 1958, Huffaker dimostrò che attraverso esperimenti condotti su scale 
multiple era possibile rilevare e spiegare la coesistenza di specie diverse nello stesso 
habitat altrimenti inspiegabile (Huffaker, 1958). Nonostante l’importanza del 
concetto di scala fosse già nota e questo ulteriore stimolo, l’argomento non ricevette 
una grande attenzione fino agli anni ’70 (Wiens, 1989). Molti ecologi infatti si erano 
comportati come se i popolamenti naturali e i processi che li generavano fossero 
insensibili alle differenze tra scale, progettando i loro studi con scarsa attenzione a 
questo aspetto. Esperimenti simili che affrontavano la medesima problematica, ma 
condotti su scale diverse avevano quindi portato a risultati differenti e contrastanti e 
all’insorgere di dibattiti e controversie sull’argomento (Wiens, 1989). 
L’idea che l’ambiente fosse strutturato da processi agenti su scale differenti era 
comunque già nota. La “hierarchy theory” (Allen e Starr, 1982) descriveva già 
l’ambiente come primariamente strutturato da processi abiotici agenti a grande scala 
(processi geomorfologici sulla terraferma, correnti e venti negli ambienti acquatici) 
responsabili da un lato della formazione di gradienti e dall’altro di strutture 
eterogenee separate da discontinuità. Questa struttura su larga scala,  induce nei 
sistemi biologici risposte simili nello spazio e nel tempo. All’interno di zone 
relativamente omogenee invece, sono processi biotici agenti su piccola scala che 
introducono eterogeneità nel sistema (Levin, 1989; Legendre, 1993). E’ noto, ad 
esempio, che su grande scala (da decine a centinaia di km) prevale l’azione di 
processi abiotici in grado di sovrastare o dissipare gli effetti biologici. Al contrario a 
piccola scala (da centimetri a metri) tendono ad essere determinanti i processi biotici 
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che hanno l’effetto di introdurre variabilità nelle dinamiche del sistema (Levin, 1989; 
Wiens, 1989; Underwood e Chapman, 1996). 
Il ruolo delle scale spaziali nella comprensione delle modalità con cui i 
processi fisici e biologici agiscono sui popolamenti naturali ha suscitato sempre 
maggior interesse tra gli ecologi, ma il numero di lavori sperimentali è sempre 
rimasto molto limitato rispetto a quello degli studi osservazionali (Wiens 1989; 
Levin 1992; Schneider, 2001), tanto che molti studiosi hanno invitato ad un maggior 
approfondimento sul concetto di scala in ecologia, richiamando l’attenzione 
sull’inclusione esplicita della scala come fattore negli esperimenti manipolativi 
(Meentenmeyer e Box, 1987) e nel considerare la problematica un obiettivo primario 
della ricerca ecologica (Wiens 1989; Kemp et al., 2001). Recenti revisioni della 
letteratura (Sandel e Smith, 2009;  Ellis e Schneider, 2008) hanno evidenziato un 
sempre maggior interesse nel concetto di scala negli ultimi anni e l’analisi degli studi 
ecologici ha infatti mostrato che nella quasi totalità dei lavori presi in esame, i 




Fig. 1.1: Risultati di una ricerca condotta tramite ISI Web of Knowledge su 10 delle principali riviste 
di ecologia ricercando la parola chiave “scala spaziale”, con informazioni dettagliate sugli articoli 
pubblicati negli anni pari. 
 
L’idea che processi diversi possano operare su diverse scale, insieme con 
l’approccio gerarchico sono concetti ormai ben noti in ecologia marina. Poiché la 
struttura dei popolamenti è direttamente associata ai processi che agiscono a ciascuna 
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scala (Horne e Schneider, 1995), l’identificazione delle modalità di distribuzione 
nell’abbondanza e ricchezza di specie degli organismi a diverse scale, può portare a 
identificare quali siano i processi che operano nello spazio e nel tempo sui 
popolamenti naturali. Ad esempio, reclutamento e mortalità negli organismi marini 
bentonici possono determinare modalità di distribuzione su scala di chilometri, 
mentre alla scala dei centimetri o metri la distribuzione degli organismi può essere il 
risultato di processi comportamentali, di competizione, di interazione preda-
predatore e di facilitazione (Underwood e Chapman, 1996). 
 Recentemente la comprensione delle modalità di distribuzione scala 
dipendenti si è estesa grazie all’applicazione di questi concetti di scala e dipendenza 
scalare nel disegno e nell’interpretazione degli esperimenti. Inoltre lo sviluppo di 
nuovi strumenti tecnici, ha permesso di rilevare le modalità di distribuzione degli 
organismi da scale ridotte a scale spaziali estese (da 10-3 a 105 metri) e il 
perfezionamento di tecniche statistiche per l’analisi dei dati ha aumentato la capacità 
dei ricercatori di indagare un ampio range di fenomeni naturali (Perry et al., 2002). 
Tra le tecniche di analisi statistica, i metodi più comuni di analisi spaziale si 
concentrano sull’individuazione delle scale alle quali emergono le modalità di 
distribuzione degli organismi in esame ed i processi che le determinano, sia su scala 
continua che discreta. I metodi di analisi che si basano su campionamento dei dati su 
scala continua (e.g. analisi wavelet, variogrammi, analisi spettrale), generalmente 
richiedono misurazioni precise e ad alta risoluzione e sono abbastanza efficaci 
nell’individuazione delle scale d’interesse. Tuttavia, il grande sforzo di 
campionamento necessario e l’impossibilità per alcuni di questi metodi di tener conto 
della correlazione tra le diverse misure della variabile predittiva alle diverse scale 
(Keitt e Urban, 2005), fa si che vengano utilizzati come approccio iniziale per sistemi 
di studio con dipendenza scalare ancora sconosciuta (McMahon e Diez, 2007). I 
metodi di analisi che si basano su dati raccolti a scale discrete (e.g. ANOVA, 
PERMANOVA) richiedono la definizione a priori da parte dello sperimentatore delle 
potenziali scale di interesse, introducendo dunque un elemento di soggettività. Ciò 
nonostante, il vantaggio di queste tecniche è che i dati sono acquisiti in maniera 
indipendente a ciascuna scala e quindi forniscono stime indipendenti di varianza alle 
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diverse scale che possono essere comparate direttamente. Inoltre gli studi possono 
essere condotti su scala più ampia in quanto lo sforzo richiesto è sensibilmente 
minore. 
L’analisi delle modalità di distribuzione degli organismi nello spazio ha 
ricevuto grande attenzione nei sistemi marini costieri, ma la natura criptica e la taglia 
ridotta di molti organismi hanno impedito un largo impiego delle recenti tecniche per 
il campionamento su larga scala,  limitando il range di scale prese in esame dagli 
studi in campo marino, rispetto alla controparte terrestre (Connolly e Roughgarden, 
1998; Broitman et al., 2001). Tuttavia molti studi in ambiente marino hanno 
evidenziato andamenti comuni della variabilità nella distribuzione e abbondanza 
delle popolazioni per un ampio range di habitat ed organismi su piccola (da 
centimetri a metri) e media scala (da decine a centinaia di metri) (Foster 1990; 
Underwood e Chapman, 1996; Menconi et al., 1999; Underwood et al., 2000; 
Benedetti Cecchi 2001, Kelaher et al., 2001; Olabarria e Chapman, 2001). Il quadro 
generale che emerge da questi studi è che processi agenti su piccola scala spaziale 
sono importanti quanto quelli agenti su grande scala nell’influenzare i popolamenti 
bentonici (Thrush et al., 1994, Horne e Schneider, 1995; Coleman 2002) e che i 
popolamenti mostrano una maggiore variabilità a grande e piccola scala rispetto alle 
scale intermedie (da decine di metri a decine di chilometri) (Fraschetti et al., 2005).  
Recenti progressi hanno anche dimostrato che processi di origine biotica agenti su 
piccola scala, possono influenzare le modalità di distribuzione degli organismi a 
grande scala suggerendo che studi dettagliati su scala locale sono importanti nella 
comprensione delle modalità su scala più ampia (Thrush et al., 1997; Wootton, 2001; 
Irving et al., 2004).  
Numerosi studi hanno mostrato che l’estrapolazione di risultati di studi 
ecologici a diverse scale può essere fuorviante: questo introduce la necessità di 
intraprendere studi con l’obiettivo di comprendere come l’informazione è trasferita 
tra le scale (Denny et al., 2004). Questa problematica è al centro delle teorie di 
scaling-up, un campo ecologico dedito allo sviluppo di metodi empirici e teorici per 
estrapolare dai risultati di studi su piccola scala previsioni su scala più ampia. 
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Un ulteriore campo di studio che ha attirato l’attenzione degli ecologi è lo 
studio delle interazioni tra scale (CSI, Cross-scale interactions), o meglio delle 
interazioni tra processi biotici e abiotici che agiscono su scale differenti. CSI 
cambiano le relazioni tra scale così che, processi agenti su piccola scala possono 
influenzare ampie estensioni spaziali (o temporali) e processi su grande scala 
possono interagire con processi su piccola scala nel determinare le dinamiche dei 
sistemi (Peters et al., 2007), generando comportamenti che non possono essere 
previsti sulla base di osservazioni su scale indipendenti singole o multiple (Michener 
et al., 2001).  CSI sono state riconosciute sempre più come caratteristiche importanti 
dei sistemi ecologici che creano difficoltà nella capacità di comprendere e prevedere 
le dinamiche naturali (Holling, 1992; Levin, 1992; Thompson et al., 2001).  La 
comprensione di come queste interazioni possano influenzare i popolamenti naturali 
ha dunque un ruolo fondamentale nell’ecologia moderna. 
 
1.2  Variabilità dei sistemi naturali 
 
La variabilità naturale è una proprietà caratteristica dei sistemi ecologici, la cui 
importanza è sempre più riconosciuta. E’ crescente la convinzione che la variabilità 
di per se contenga tanta informazione ecologica, quanto le regolarità osservate in 
natura (Chesson, 1986; Horne e Schneider, 1995). Mentre un tempo veniva 
considerata un attributo significativo dei sistemi ecologici, solo in associazione con 
la media, gli ecologi hanno richiamato sempre più l’attenzione sul bisogno di 
analizzare la varianza in maniera indipendente (Benedetti-Cecchi, 2003; Fraterrigo e 
Rusak, 2008). 
Per variabilità i ricercatori intendono sia i cambiamenti nello spazio e nel 
tempo nella distribuzione, nell’abbondanza e nella ricchezza di specie dei 
popolamenti, sia le fluttuazioni dei processi che causano questi cambiamenti 
(Benedetti-Cecchi, 2003). 
Per analizzare le cause che inducono variabilità nei sistemi naturali, molti studi 
sperimentali hanno approfondito l’effetto di cambiamenti nell’intensità media dei 
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processi ecologici (Benedetti-Cecchi, 2000), senza porre la dovuta attenzione ad altre 
caratteristiche fondamentali di quest’ultimi come la varianza (Butler, 1989; 
Benedetti-Cecchi, 2001) e l’autocorrelazione (Legendre, 1993). Alcuni lavori recenti 
comunque hanno incluso diversi livelli di intensità e varianza spaziale o temporale di 
un processo come fattori ortogonali nel disegno sperimentale, fornendo un valido 
approccio per lo studio della variabilità nei sistemi naturali (Benedetti-Cecchi et al., 
2006; Bertocci et al., 2005; Bertocci et al., 2007), permettendo anche di individuare 
e quantificare eventuali interazioni tra i due fattori. Questo tipo di approccio non 
prende comunque in considerazione gli effetti dovuti all’autocorrelazione spaziale e 
temporale dei processi, che definisce come questi si distribuiscono nello spazio o nel 
tempo. L’autocorrelazione  ryy(k) misura quanto sono correlati i punti di una serie y 
di dati con altri punti della serie, separati da un certo intervallo (Denny et al., 2004) e 
può essere definita matematicamente come il rapporto tra la covarianza della serie 
stessa syy(k) e la sua varianza s2y: 




dove l’autocovarianza  syy(k) è la covarianza della serie con sé stessa  misurata 
rispetto ad uno scostamento k (Legendre, 1998). Quando l’autocorrelazione è 
positiva (negativa) significa che i valori della variabile che descrive gli effetti di un  
processo, rilevati ad un certo intervallo spaziale o temporale hanno maggiore 
(minore) probabilità di essere simili tra loro rispetto a quanto atteso per solo effetto 
del caso (Legendre 1993).  
 La scarsa attenzione che è stata rivolta in passato agli effetti dell’ 
autocorrelazione dei processi naturali era dovuta alla semplicistica assunzione, 
comune nella passata letteratura che i processi fisici variassero in maniera pressoché 
casuale nello spazio e nel tempo. Negli ultimi decenni tuttavia molti studi correlativi 
hanno dimostrato che le fluttuazioni dei processi abiotici sono spesso spazialmente e 
temporalmente correlate ed esibiscono dinamiche complesse (Steele, 1985; Halley, 
1996). 
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1.3   L’analisi spettrale e i modelli 1/f noise 
 
        Quando analizziamo una serie spaziale o temporale, che descrive l’andamento 
di una variabile abiotica o biotica risulta di fondamentale importanza l’utilizzo di 
modelli che descrivano statisticamente il comportamento del sistema (Halley,1996).   
La variabilità dei processi naturali nello spazio e nel tempo può essere descritta 
e manipolata sperimentalmente mediante l’applicazione della famiglia di modelli 
statistici denominati “1/f noise”. Questi modelli tengono conto delle caratteristiche 
spettrali dei processi presi in esame permettendo di caratterizzarne anche il livello di 
autocorrelazione. Le caratteristiche spettrali di un processo ne descrivono la varianza 
in funzione della frequenza spaziale (o temporale). Tramite tecniche di analisi 
spettrale è possibile infatti scomporre la varianza totale di un segnale nelle singole 
componenti di frequenza per unità di frequenza e definire la densità spettrale come 
l’ampiezza dell’onda (varianza) relativa ad ogni frequenza (Halley, 1996; Denny et 













Fig. 1.2: (B) Segnale che descrive le fluttuazioni nello spazio o nel tempo di una variabile biotica o 
abiotica. (C-L) Armoniche in cui tramite l’analisi spettrale è possibile scomporre il segnale in B.  
                        
Per analogia con le caratteristiche spettrali della luce, processi caratterizzati da 
una densità spettrale costante, che hanno cioè la stessa varianza associata ad ogni 
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frequenza, vengono definiti “white”: questi sono processi non autocorrelati ed i 
valori che assumono nello spazio (o nel tempo)  sono indipendenti l’uno dall’altro. 
Al contrario esistono processi caratterizzati da una maggiore densità spettrale alle 
basse frequenze e positivamente autocorrelati che vengono detti “red”, poiché spettri 
ottici aventi un surplus di luce a bassa frequenza appaiono tendenti al rosso: processi 
di questo tipo tendono a variare gradualmente nello spazio (o nel tempo) (Halley, 
1996). 
Poiché una gran varietà di fenomeni fisici e biologici è ben descritta dai 
modelli 1/f noise (Gisiger, 2001), l’argomento  ha meritato una seria considerazione 
ed approfondimento. In ecologia l’attenzione sulle caratteristiche spettrali dei 
processi è stata sollevata grazie al lavoro di Steele (1985), attraverso l’esame di serie 
temporali di dati sulla temperatura dell’aria sulla superficie terrestre e marina. Lo 
spettro di variabilità temporale della temperatura in ambiente terrestre risultò meno 
autocorrelato (white) rispetto a quello misurato in ambiente marino (red). L’analisi 
degli spettri di variabili abiotiche marine, aveva mostrato infatti un’autocorrelazione 
positiva e variabilità maggiore su grande scala temporale, spiegabile con la grande 
capacità termica dell’oceano che avrebbe mitigato la variabilità a breve termine. 
Studi successivi hanno confermato i risultati di Steele prendendo in considerazione 
numerose altre variabili fisiche in ambiente terrestre e marino, come la temperatura 
dell’aria in aree marittime e continentali, la frequenza di terremoti, le precipitazioni, 
l’umidità dell’aria e altri indici (Cuddington e Yodzis, 1999; Pelletier, 2002; Vasseur 
e Yodzis, 2004). 
Contemporaneamente i modelli 1/f noise sono stati utilizzati nell’analisi delle 
dinamiche di popolazione di numerose specie di organismi marini e terrestri, 
evidenziando autocorrelazione positiva nelle loro modalità di distribuzione e nella 
loro abbondanza (Arino e Pimm, 1995; Inchausti e Halley, 2003; Denny et al, 2004). 
La variabilità dei popolamenti tende infatti ad aumentare proporzionalmente 
all’estensione temporale considerata (Lawton, 1988). Inoltre questi studi supportano 
la tesi di Steele (1985) per cui i popolamenti in ambiente marino sono caratterizzati 
da un grado di autocorrelazione più elevato rispetto a quelli terrestri (Arino e Pimm, 
1995).  
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A differenza dell’ampio numero di studi in ambito temporale, il numero di 
quelli che hanno preso in considerazione le caratteristiche spettrali delle variabili 
ecologiche nello spazio è molto ridotto. E’ stato comunque suggerito sebbene non 
applicando direttamente i modelli 1/f noise che la variabilità aumenti, per variabili di 
tipo abiotico, all’aumentare della scala spaziale considerata, in maniera del tutto 
simile a quanto osservato in ambito temporale (Bell et al., 1993). Denny et al. (2004) 
hanno applicato i modelli 1/f noise per misurare e comparare le scale di variabilità di 
processi fisici e biotici in ambiente intertidale sia nello spazio che nel tempo. I 
risultati, coerenti nello spazio e nel tempo, hanno confermato la bontà delle tecniche 
di analisi spettrale e dei modelli 1/f noise nella caratterizzazione delle variabili 
ecologiche. Inoltre l’analisi di un gran numero di variabili biotiche (ricchezza di 
specie, copertura e reclutamento di mitili, abbondanza di prede e predatori,  
concentrazione di clorofilla) e abiotiche (idrodinamismo, indice topografico, 
temperatura , indice di upwelling) hanno evidenziato autocorrelazione positiva nello 
spazio. In relazione a ciò è stato proposto che le caratteristiche spettrali dei 
popolamenti potessero ricalcare quelle dei processi che agiscono su di essi, 
inducendo a considerare la capacità di questi modelli di evidenziare la correlazione 
tra scale di variabilità (spettri) di processi e popolamenti, indicando i processi 
responsabili della determinazione della struttura dei popolamenti biologici (Denny et 
al., 2004). 
È stato osservato in studi teorici che le dinamiche temporali di popolazione, 
sotto l’influenza di processi con colori spettrali diversi, possono mostrare una 
variazione e seguire il colore ambientale (Kaitala et al., 1997). Questi risultati erano 
comunque dipendenti dal modello di popolazione preso in considerazione in quanto 
diverse popolazioni (diverso tasso di crescita, tipo e forza di densità dipendenza, 
competizione intraspecifica), mostravano spettri red a seguito dell’imposizione di 
diversi colori spettrali dei processi ambientali, frutto dell’azione congiunta di 
dinamiche interne (preda-predatore, competizione) e del colore ambientale imposto 
(Kaitala et al., 1997; Balmforth et al., 1999). Altri studi condotti in laboratorio su 
serie temporali hanno mostrato che popolazioni mantenute in condizioni ambientali 
costanti esibivano spettri red (Miramontes e Rohani, 1998), ma anche dinamiche 
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temporali caotiche (spettri white) (Benincà et al., 2008), quindi generati da 
dinamiche biologiche interne. Altri ancora hanno indicato dinamiche red sotto 
l’azione di processi sia red che white, evidenziando che la capacità delle popolazioni 
di mimare la variabilità ambientale dipende dall’interazione tra lo spettro ambientale 
e le caratteristiche intrinseche della popolazione (Petchey, 2000). In particolare le 
popolazioni osservate mimavano meglio fluttuazioni di tipo red, rispetto a quelle 
white.  
Data l’evidenza che i processi ambientali non sono correlati linearmente alle 
variabili biologiche su cui agiscono a causa delle diverse caratteristiche biologiche 
delle stesse, Laasko et al. (2001) hanno definito “filtri” le trasformazioni da applicare 
alle variabili ambientali per rappresentare correttamente come le fluttuazioni 
abiotiche si traducano in variabilità dei processi biologici. Questi filtri biologici 
potrebbero essere i responsabili delle diverse dinamiche osservate in presenza di 
colori ambientali differenti.  
Questi studi nonostante non abbiano mostrato risultati omogenei, hanno 
sottolineato l’importanza dell’eterogeneità ambientale nel determinare la variabilità 
nelle modalità di distribuzione degli organismi. In particolare le dinamiche di 
popolazione seguono preferenzialmente le fluttuazioni di processi ambientali 
autocorrelati rispetto a processi che variano in maniera indipendente, sebbene 
dinamiche autocorrelate possano derivare anche da meccanismi intrinseci alla 
popolazione. 
Fino ad oggi gli studi si sono limitati ad osservare, spesso in esperimenti di 
laboratorio, l’effetto di un singolo processo caratterizzato da spettro red o white sulle 
dinamiche temporali di popolazione, ma l’azione simultanea di più processi e le loro 
possibili interazioni non sono mai state studiate. Ciò rappresenta un limite nella 
comprensione delle modalità di distribuzione degli organismi in quanto in ambiente 
naturale questi sono esposti ad una vasta gamma di processi che operano 
simultaneamente e che sono caratterizzati da spettri di diverso tipo. 
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1.4   Il colore spettrale, la biologia della conservazione e i 
cambiamenti climatici 
 
Lavori teorici hanno mostrato che le dinamiche di popolazione nel tempo ed in 
particolare  sopravvivenza e estinzioni di specie, possono essere influenzate dal 
colore spettrale dei processi ambientali (Steele e Henderson, 1984, Ripa et al., 1998), 
ma che l’effetto dei processi può essere mascherato da dinamiche periodiche o 
caotiche interne alla popolazione (Ranta et al., 2000). Secondo Lawton (1988)  il 
rischio di estinzione sarebbe maggiore per popolazioni sottoposte a condizioni 
ambientali caratterizzate da processi autocorrelati, in quanto sarebbe maggiore la 
probabilità di incorrere in aree estese o lunghi periodi di condizioni sfavorevoli alla 
sopravvivenza degli organismi. Anche se una popolazione fosse in grado di 
sopravvivere ad un singolo evento nel tempo o nello spazio, una serie prolungata di 
condizioni sfavorevoli potrebbe minacciarne seriamente la sopravvivenza (Mode, 
1987; Lawton, 1988; Pike et al., 2004). 
Altri studi hanno invece mostrato un minore rischio di estinzione in presenza di 
processi autocorrelati, rispetto a processi caratterizzati da spettri white, in quanto, per 
una data area o periodo, la probabilità di almeno un evento estremamente sfavorevole 
sarebbe ridotta in ambiente “red” rispetto ad un ambiente caratterizzato da eventi 
distribuiti casualmente nello spazio e nel tempo (white) (Schwager et al., 2006). E’ 
stato visto però che l’effetto della variabilità spettrale dei processi può generare 
andamenti complessi a seconda delle caratteristiche e dei meccanismi intrinseci alla 
popolazione (Ripa e Lundberg, 1996) e che il colore spettrale dei processi interagisce 
con le dinamiche di popolazione, soprattutto quelle densità dipendenti (Kaitala et al., 
1997) generando effetti importanti su persistenza e estinzione degli organismi. 
In generale, nonostante i processi abbiano spettri diversi, molte delle variabili 
ambientali sono considerate autocorrelate positivamente (Vasseur e Yodzis, 2004), 
quindi ci si attende che osservazioni consecutive in una serie spaziale o temporale 
siano simili (Lawton, 1988). E’ possibile tuttavia che cambiamenti climatici a lungo 
termine possano alterare i regimi naturali delle fluttuazioni ambientali (Wigley et al., 
1998; Easterling et al., 2000), ostacolando le previsioni sulle risposte delle 
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popolazioni ad essi. Questa prospettiva è ancor più realistica alla luce del fatto che i 
cambiamenti climatici hanno evidenziato un elevato potenziale di interzione con 
molti processi ecologici e disturbi di tipo antropico (Vitousek, 1992). 
Al giorno d’oggi è ben documentato che i graduali cambiamenti climatici 
influenzino l’abbondanza dei popolamenti, la distribuzione delle specie, la loro 
morfologia ed il loro comportamento, essenzialmente modificando la struttura dei 
popolamenti e le modalità di distribuzione della ricchezza di specie (Vitousek, 1992; 
Easterling et al., 2000). Ciò nonostante, la maggior parte degli studi in capitolo si è 
limitata a valutare l’impatto dei cambiamenti nel valor medio delle variabili 
climatiche (e.g. aumento di temperatura, aumento o diminuzione delle 
precipitazioni), ponendo raramente l’attenzione all’aumento di autocorrelazione 
atteso e al generale incremento di variabilità (Boyce et al., 2006).  
 
1.5   Sistema di studio: le praterie di fanerogame marine 
 
Le praterie di fanerogame marine sono tra i più importanti ecosistemi marini. 
Altamente produttive e diversificate, le fanerogame giocano un ruolo fondamentale 
nelle aree costiere di regioni temperate e tropicali, soprattutto come specie 
strutturanti habitat, producendo materia organica e ossigeno (Walker e McComb, 
1988; Pergent et al., 1994; Cambridge e Hocking, 1997), aumentando l’eterogeneità 
del substrato, stabilizzando il sedimento, fornendo rifugio dai predatori e 
aumentando la limpidezza dell’acqua (Orth et al., 1984; Mazzella et al., 1992; 
Böstrom et al., 2006). Sono perciò habitat caratterizzati da una grande biodiversità 
alla quale contribuisce in modo fondamentale il popolamento di alghe ed invertebrati 
che vivono come epifiti sulle foglie, sui rizomi e sul sedimento grossolano presente 
tra i fasci.  
I rizomi sono strutture longeve, mentre le foglie rappresentano un substrato 
esposto a fattori fisici e instabile, poiché soggetto al ciclo vitale annuale della pianta. 
Le foglie inoltre riducono la disponibilità di luce e l’idrodinamismo fornendo 
condizioni riparate per i rizomi (Balata et al., 2007). Di conseguenza i rispettivi 
popolamenti epifiti differiscono: gli epifiti delle foglie sono costituiti da specie 
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effimere che prediligono ambienti illuminati, mentre quelli dei rizomi sono 
caratterizzati da specie longeve che sono favorite in aree con scarsa illuminazione 
(Mazzella et al., 1992). 
Sebbene sia ormai riconosciuto che la comprensione delle modalità di 
distribuzione degli organismi alle diverse scale spaziali sia di fondamentale 
importanza per l’individuazione di quali siano i processi ecologici che ne sono alla 
base (Fraschetti et al., 2005), per quanto riguarda le praterie di fanerogame 
l’argomento è stato a lungo trascurato. La distribuzione spaziale degli epifiti di foglie 
e rizomi di fanerogame marine è stata documentata in alcuni studi per il popolamento 
di invertebrati epifaunali, indicando un’ampia variabilità spaziale sia su larga scala 
(tra praterie separate da diversi km) che su piccola scala (da cm a m), mentre una 
bassa variabilità è stata registrata su scala intermedia (da decine a centinaia di m) 
(Piazzi et al., 2004; Pardi et al., 2006; Balata et al., 2007). Queste modalità di 
distribuzione sono correlate alle caratteristiche morfologiche (e.g. densità dei fasci, 
numero e lunghezza delle foglie) e funzionali delle praterie (Böstrom et al., 2006) 
che esibiscono modalità di distribuzione spaziale scala dipendenti simili a quelle 
riscontrate per gli organismi (Balestri et al., 2003).  
Numerosi sono i processi biotici e abiotici che operano a diverse scale spaziali, 
responsabili della distribuzione della fanerogama mediterranea P.oceanica e del 
popolamento epifita ad essa associato. Su larga scala l’esposizione al moto ondoso, il 
tipo di substrato (roccioso o sabbioso), le caratteristiche del sedimento, la 
temperatura, il fotoperiodo (Alcoverro et al., 1995; 1997) e la pressione di pascolo 
(Peterson, 2002), possono determinare la grande variabilità riscontrata. Su scala 
locale invece contribuirebbero maggiormente le modalità di crescita, la densità della 
fanerogama (Zupo, 2006) e l’eterogeneità nella disponibilità di nutrienti 
(Wijesinghge e Hutchings, 1997). 
Eventi di disturbo naturali e antropici sono in grado di alterare la morfologia 
della prateria e l’abbondanza e la composizione dei popolamenti epifiti (Borum, 
1985; Frankovich et al., 1997). Eventi naturali estremi come tempeste e cicloni 
possono ridurre drasticamente le dimensioni delle praterie, scalzando i rizomi e 
talvolta le piante intere e portando alla loro scomparsa (Cardoso et al., 2008). Spesso 
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invece eventi di disturbo di minore intensità causano il danneggiamento o la perdita 
delle foglie e ne stimolano una crescita ridotta come adattamento a condizioni di 
idrodinamismo intenso (Van Katwijk e Hermus, 2000).  
Nonostante sia stato suggerito che le caratteristiche strutturali e la 
configurazione spaziale delle praterie possano influenzare il popolamento epifita ad 
esse associato (Bell e Westoby, 1986), sono scarse le evidenze sperimentali che 
provino questa relazione causale. Sono in numero limitato infatti gli studi di tipo 
manipolativo che hanno cercato di individuare una chiara relazione tra gli attributi 
strutturali delle fanerogame (densità, area fogliare, altezza della canopy) e la struttura 
del popolamento associato. 
         
1.6  Scopo del lavoro 
 
Il presente studio si propone di indagare come le modalità di distribuzione 
degli organismi possano essere influenzate dall’azione singola e simultanea di 
processi abiotici (tipologie di disturbo) con distribuzione spaziale autocorrelata (red 
noise) e casuale (white noise).  
Tramite l’analisi spettrale e l’utilizzo dei modelli 1/f noise come strumento 
concettuale per la caratterizzazione dei processi di disturbo e dei popolamenti 
naturali nello spazio, è stato possibile analizzare sperimentalmente le relazioni 
causali tra eventi di disturbo meccanico agenti a diverse scale, atti a simulare 
l’effetto di forti mareggiate, e le modalità di distribuzione del popolamento ad alghe 
e invertebrati associato al sottostrato della fanerogama marina mediterranea 
Posidonia oceanica.  
Ci attendiamo che processi autocorrelati possano promuovere un aumento della 
variabilità nella distribuzione degli organismi a grande scala, mentre processi 
indipendenti aumentino la loro variabilità a tutte le scale spaziali riducendone 
l’autocorrelazione. Risultati di questo tipo porterebbero alla previsione che diverse 
modalità di distribuzione degli organismi in abbondanza e ricchezza di specie, 
possano essere generate a diverse scale spaziali esponendo i popolamenti a processi 
caratterizzati da diversi spettri di variabilità. 
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Gli effetti delle due tipologie di disturbo sono stati esaminati separatamente e 
simultaneamente e ci attendiamo che i modelli interattivi possano descrivere meglio 
le fluttuazioni dei popolamenti rispetto a quelli additivi, rivelando effetti sinergici o 







Materiali e metodi 
 
2.1 Modelli 1/f noise, analisi spettrale e Hierarchical Linear 
       Models 
 
Le fluttuazioni dei processi ambientali e dei popolamenti naturali nello spazio e 
nel tempo possono essere descritte utilizzando i loro spettri di variabilità, calcolati 
tramite analisi spettrale ed i modelli della famiglia 1/f noise. 
Tramite l’analisi spettrale è possibile scomporre una serie spaziale o temporale 
di eventi (noise signal) nelle onde armoniche che lo compongono, ognuna delle quali 
è associata ad una specifica frequenza ed è caratterizzata da una certa ampiezza. 
L’ampiezza associata ad ogni frequenza è definita densità spettrale e rappresenta la 
varianza relativa a ciascuna scala (Halley, 1996; Denny et al, 2004). I modelli della 
famiglia 1/f noise descrivono la relazione tra densità spettrale (S(f)) e frequenza, (f):  
                                           
S(f) = 1 / f β 
 
dove β è definito coefficiente spettrale (Halley, 1996; Halley e Kunin, 1999). 
Questa formula è l’equivalente matematico di un’analisi spettrometrica che 
decompone un fascio di luce nelle sue componenti per valutarne il contributo relativo 
(Gisiger, 2001). In analogia con la luce, differenti valori del coefficiente spettrale 
rappresentano un contributo differenziale delle varie frequenze al segnale totale, 
caratterizzando i diversi “colori” del noise (Fig. 2.1).  
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Il White noise è un segnale caratterizzato da β = 0, quindi da densità spettrale 
costante, che contiene per ogni frequenza la stessa quantità di variabilità (Halley, 
1996). E’ un segnale per cui il valore della variabile in un certo momento o luogo è 
completamente indipendente dal suo valore in qualsiasi altro istante e luogo, dunque 
del tutto privo di autocorrelazione: si dice infatti che il white noise non abbia 




Fig. 2.1. Densità spettrale di diverse tipologie di noise.  
Il Red noise è caratterizzato da un coefficiente spettrale β > 0 e definisce un 
segnale positivamente autocorrelato, per il quale la densità spettrale è maggiore alle 
basse frequenze rispetto alle alte frequenze. In serie temporali o spaziali questo sta a 
significare una variazione graduale dei valori della serie che saranno dunque più 
correlati rispetto a quanto ci aspetteremo per il solo effetto del caso (Vasseur e 
Yodzis, 2004) (Fig. 2.2b). Di conseguenza mentre a piccola scala un segnale di tipo 
red sarà caratterizzato da un andamento pressoché omogeneo e scarsa variabilità, su 
grande scala sarà descritto da un andamento eterogeneo, caratterizzato da una 
maggiore variabilità all’aumentare della scala dovuta all’alternarsi di serie prolungate 
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Fig. 2.2. Rappresentazione grafica della variazione di intensità di un processo alle diverse scale 
spaziali o temporali, rappresentata come distanza da un punto di origine lungo una linea. a) Esempio 




L’analisi spettrale è un ottimo metodo per determinare la scala a cui emerge  
l’andamento della variabilità ecologica di variabili biotiche e abiotiche campionate 
su scala continua (McMahon e Diez, 2007). La possibilità invece di comparare 
spettri di variabilità in diversi contesti ambientali o di comparare nel contesto 
sperimentale spettri di variabilità di aree diversamente manipolate con aree di 
controllo, richiede l’utilizzo di una “Analisi multilivello gerarchizzata” o HLM 
(Hierarchical Linear Models).  
Questi modelli, basati sui modelli lineari semplici, tramite una serie di 
algoritmi avanzati sono in grado di analizzare la relazione tra variabili a diverse 
scale, mettendo in relazione gruppi di osservazioni all’interno di una gerarchia 
(McMahon e Diez, 2007). HLM sono ritenuti adatti ad esaminare lo spettro di 
variabilità di variabili biologiche o fisiche ottenute tramite analisi spettrale, poiché 
mettono in relazione la varianza di un segnale (densità spettrale della variabile di 
risposta) con la scala di misurazione (la frequenza dell’osservazione). La relazione 
attesa è una relazione lineare in grafico su scala logaritmica. Le basse frequenze 
sull’ascissa del grafico logaritmico rappresentano le grandi scale, mentre le alte 
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frequenze descrivono le piccole scale. La pendenza della regressione fornisce una 
stima del coefficiente spettrale β (Benedetti-Cecchi, 2009). 
Per disegnare esperimenti che manipolano esplicitamente lo spettro di processi 
ambientali, è fondamentale generare sequenze di eventi con colore spettrale voluto. 
Ciò è possibile tramite la tecnica della “sintesi spettrale”, brevemente descritta da 
vari autori (Cuddington e Yodzis, 1999; Keitt, 2000). Tuttavia per testare l’effetto 
dello spettro di un processo senza confonderlo con l’effetto dovuto all’identità, alla 
media e alla varianza della specifica sequenza applicata è necessario generare più 
sequenze con stesso colore spettrale, media e varianza, ma diversa sequenza di 
eventi.   
 
2.2    Sito di studio 
 
Questa tesi si inserisce in un esperimento che è stato condotto lungo la costa di 
Livorno (43° 30’ N, 10° 19’ E) nel Mediterraneo nord occidentale dal Giugno 2006 
all’Ottobre 2009.  La prateria di Posidonia oceanica (L.) Delile in cui è stato 
effettuato lo studio si estende in maniera eterogenea tra i 3 ed i 7 metri di profondità, 
interrotta da rocce e chiazze di substrato privo della fanerogama.   
Il popolamento presente al di sotto delle foglie di P.oceanica è molto 
diversificato. E’ costituito da invertebrati e macroalghe che crescono sul sedimento e 
le pietre presenti tra i fasci e sui rizomi. Il popolamento algale è caratterizzato da: 
alghe a tallo laminare  come Flabellia petiolata  (Turra) Nizzamuddin,  Dictyota 
spp.,  Padina pavonica (L.) Thivy e  Acrosorium venulosum (Zanardini) Kylin;  
alghe filamentose tra cui Cladophora prolifera (Roth) Kützing,  Acrothamnion 
preissii (Sonder) Wollaston, Womersleyella setacea (Hollemberg) R. E. Norris,  
Wrangelia penicillata (C. Agardh) C. Agardh  ed altre specie non identificate; alghe 
corallinacee incrostanti, tra cui le più abbondanti sono Peyssonnelia spp. e Ralfsia 
verrucosa (Areschough), oltre ad altre Corallinales incrostanti di difficile 
identificazione; alghe corallinacee a tallo articolato come Jania rubens (Linneaus) 
J.V. Lamouroux, Corallina elongata  Ellis e Solander e Amphiroa rigida 
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Lamouroux; alghe a tallo cilindro corticato come Laurencia spp., Caulerpa 
racemosa var. cylindracea (Sonder) Verlaque, Huisman e Boudouresque e specie 
come Halopteris spp. e Sphaerococcus coronopifolius. Tra i più comuni invertebrati 
del sottostrato di P.oceanica, si ritrovano molluschi appartenenti alle classi 
Gastropoda e Bivalvia, anellidi della classe Polychaeta, echinodermi delle classi 
Echinoidea (Paracentrotus lividus (Lamark)) e Holothuroidea, poriferi e più 
raramente briozoi e tunicati della classe Ascidiacea. 
 
2.3  Disegno sperimentale, campionamento e analisi dei dati 
 
Dal Giugno 2006 all’Ottobre 2009 è stato condotto un esperimento per valutare 
gli effetti delle caratteristiche spettrali di disturbi agenti con diversa distribuzione 
nello spazio, sulla varianza spaziale nell’abbondanza e nella composizione del 
popolamento epifita dei rizomi di Posidonia oceanica. 
Due aree distanti poche centinaia di metri sono state scelte per ospitare le unità 
sperimentali costituite da 12 transetti della lunghezza di 32 m, marcati con paletti di 
ferro a distanza fissa e composti ciascuno da 64 quadrati di 50 x 50 cm con copertura 
di P.oceanica del 100%. All’inizio dell’esperimento, i 12 transetti rappresentanti le 
singole unità sperimentali sono stati assegnati in maniera casuale a quattro condizioni 
sperimentali in triplice replica. Questa tesi ha riguardato il campionamento effettuato 
nel terzo anno dell’esperimento e raccoglie i dati di 8 delle 12 unità sperimentali 
originariamente utilizzate (due repliche per condizione sperimentale). 
Le tipologie di disturbo simulavano l’effetto di forti mareggiate sulla prateria 
di P.oceanica. Nell’area di studio l’effetto delle mareggiate influenza in maniera 
sensibile le caratteristiche morfologiche della prateria. Il rotolamento di massi, 
comuni nell’area, può portare al danneggiamento o alla rottura dei rizomi di 
P.oceanica  lasciando piccole aree prive di vegetazione nella prateria. Inoltre il forte 
idrodinamismo può portare alla rottura delle foglie e più in generale ad una riduzione 
nella loro lunghezza in aree che variano da pochi decimetri a qualche metro. Le 
caratteristiche spettrali nella distribuzione di queste tipologie di disturbo 
(danneggiamento dei rizomi e delle foglie) nelle unità sperimentali sono state stimate 
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mediante misurazioni sul campo prima dell’inizio dell’esperimento. Successivamente 
i coefficienti spettrali (β) che caratterizzavano la distribuzione spaziale naturale dei 
disturbi sono stati stimati tramite analisi spettrale. 
Il disegno sperimentale prevedeva due fattori incrociati fissi rappresentati da 
due tipologie di disturbo con distribuzione spaziale differente. Le condizioni 
sperimentali erano costituite dall’applicazione di un disturbo positivamente 
autocorrelato nello spazio (red noise), di uno spazialmente indipendente (white 
noise), delle due tipologie simultaneamente (red e white noise) e dai controlli 
costituiti da transetti non manipolati.   
Il trattamento red consisteva nella rimozione delle foglie di P.oceanica con 
delle cesoie dall’intera superficie di serie di quadrati di 50 x 50 cm. Le foglie sono 
state tagliate alla base, senza danneggiare i rizomi ed il popolamento presente, 
all’inizio e successivamente circa ogni 6 mesi per tutta la durata dell’esperimento al 
fine di mantenere le condizioni sperimentali.  
Il trattamento white è stato applicato scalzando i rizomi di P.oceanica da 
quadrati di 10 x 10 cm, disposti casualmente lungo il transetto all’interno di una 
griglia di 5 x 320 quadrati di 10 x 10 cm. Il trattamento è stato applicato solo 
all’inizio dell’esperimento per simulare l’effetto di un forte disturbo episodico. 
Diverse sequenze di disturbo sono state create mediante sintesi spettrale per 
ognuna delle due tipologie di colore spettrale al fine di evitare di confondere l’effetto 
della specifica sequenza applicata. Il coefficiente spettrale delle sequenze 
positivamente autocorrelate variava tra – 1.593 e – 1.745, mentre quello delle 
sequenze indipendenti era di 0.002 (± 0.013), rispecchiando i valori osservati in 
natura durante lo studio pilota. La media (0.495 ± 0.020) e la varianza spaziale 
(0.498 ± 0.001) di tutte le sequenze erano le stesse per evitare di confondere l’effetto 
delle caratteristiche spettrali del disturbo con quello della sua intensità media e 
varianza.  
L’abbondanza del popolamento epifita è stata campionata visivamente in tre 
quadrati di 10 x 10 cm posizionati casualmente all’interno di ogni quadrato di 50 x 
50 cm lungo ognuno degli 8 transetti. La copertura percentuale delle specie sessili è 
stata valutata mediante l’utilizzo di quadrati di plastica suddivisi da una griglia di 25 
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sottoquadrati di 2 x 2 cm ed assegnando un valore di copertura da 0% a 4% per ogni 
taxon all’interno di ciascun sottoquadrato (Dethier et al., 1993). L’abbondanza degli 
invertebrati vagili è stata invece quantificata come numero di organismi presenti in 
ogni quadrato. Nel caso di presenza di organismi di dimensioni maggiori come 
oloturie o ricci di mare (P.lividus), questi sono stati conteggiati e successivamente 
rimossi per valutare il popolamento sottostante.  
La percentuale di copertura ottenuta dai 3 quadrati di 10 x 10 cm è stata 
mediata per ciascuna specie al fine di ottenere una singola misura per ogni quadrato 
di 50 x 50 cm. Il numero di taxa presenti è stato stimato come somma dei taxa nei 3 
quadrati di 10 x 10 cm, poiché ogni sottoquadrato era troppo piccolo per stimare la 
ricchezza di specie alla scala dei quadrati 50 x 50 cm. L’analisi spettrale dopo 
detrending lineare dei dati e HLM sono stati usati per stimare i coefficienti spettrali e 
valutare l’effetto dei fattori sperimentali separatamente e la loro interazione sulla 
distribuzione spaziale dei taxa più abbondanti e della ricchezza di specie, calcolata 
come numero di taxa, nei tre anni di esperimento. 
I dati raccolti nel primo (2007) e terzo anno (2008) di esperimento 
comprendono solo due repliche (transetti) per ciascuna condizione sperimentale; nel 
secondo anno (2008), sono stati campionati tutti i 12 transetti, quindi tre repliche per 
ogni condizione sperimentale. 
Le analisi sono state condotte con il pacchetto “lme4” nell’ambito del software 





Capitolo 3  
Risultati 
 
E’ importante sottolineare che nella presentazione dei risultati farò riferimento 
alla variazione del coefficiente spettrale in valore assoluto. Quindi, un aumento della 
pendenza della retta di regressione rappresenterà un incremento in valore assoluto del 
coefficiente spettrale, anche se questo assume un valore negativo, caratteristico dei 
processi positivamente autocorrelati. 
 
3.1   Risposta dei popolamenti ai trattamenti sperimentali 
 
3.1.1   Numero di taxa 
A distanza di uno, due e tre anni dall’inizio dell’esperimento, la diversità, 
misurata come numero di taxa, ha sempre mostrato nei transetti di controllo (non 
manipolati) una distribuzione spaziale positivamente autocorrelata, esibendo una 
varianza maggiore a grande scala (Fig. 3.1, Tab. 3.2). Dopo il primo anno, 
l’applicazione del white noise ha mostrato effetti significativi riducendo 
l’autocorrelazione naturale ed aumentando la variabilità a tutte le scale. E’stato 
registrato inoltre un effetto interattivo, imponendo simultaneamete disturbi con 
diverso spettro. L’effetto del white noise veniva difatti controbilanciato dal disturbo 
red quando questi erano applicati simultaneamente, generando un aumento 
significativo nella varianza a grande scala. Dopo due anni dall’inizio 
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dell’esperimento è stato registrato invece un effetto del disturbo red che amplificava 
l’autocorrelazione positiva nella distribuzione spaziale del numero di taxa, già 
presente nei transetti non manipolati.  
                                       
                           2007                                                                                    2008 





Figura 3.1: Numero di Taxa. Relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su scala logaritmica, 
per ogni unità sperimentale (transetto) nei tre anni di esperimento. I riquadri mostrano i diversi 
trattamenti sperimentali con due o tre repliche per trattamento (in alto a sinistra: Controlli, in alto a 




















-4 -3 -2 -1





















-4 -3 -2 -1






















-4 -3 -2 -1







CAPITOLO  3.   RISULTATI 
28 
 
Tabella 3.1: Analisi multilivello gerarchizzata del Numero di Taxa nei tre anni di esperimento (T1 = 
2007, T2 = 2008, T3 = 2009).  *p < 0.005,   **p < 0.01,  ***p < 0.001. Tra parentesi è riportato l’errore 
standard. 
Parametri   T1 T2 T3 
Effetti fissi     
   
Intercetta Controlli γ00 0.180 (0.218) 1.416 (0.154)*** 0.853 (0.523) 
Π0i White γ01 1.023 (0.308)* 0.228 (0.218) -0.157 (0.740) 
 
Red γ02 0.847 (0.308) -0.480 (0.218) 0.018 ( 0.740) 
 
White*Red γ03 -1.594 (0.435)* -0.261 (0.308) 0.089 (1.046) 
Pendenza Controlli γ10 -0.494 (0.165)*** -0.234 (0.120) -0.582 (0.264)* 
Π1i White γ11 0.369 (0.158)* -0.065 (0.170) 0.354 (0.373) 
 
Red γ12 0.227 (0.158) -0.357 (0.170)* -0.022 (0.373) 
 
White*Red γ13 -0.579 (0.224)** 0.190 (0.241) -0.270 (0.528) 
Componenti di varianza 
Livello 1 Entro transetti σe 0.262 0.239 0.311 
Livello 2 Intercetta σ0 0.057 0.072 1.049 
 
Pendenza σ1 0.013 0.055 0.265 
 
Covarianza σ01 0.081 0.229 0.443 
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3.1.2   Alghe filamentose 
Le alghe filamentose hanno mostrato per i tre anni di durata dell’esperimento 
una distribuzione spaziale positivamente autocorrelata nei transetti non manipolati, 
esibendo una maggiore variabilità su grande scala (Fig. 3.2, Tab. 3.2). Dopo i primi 
due anni dall’applicazione dei trattamenti non è stato rilevato alcun effetto 
significativo delle tre tipologie di disturbo sulla distribuzione naturale del 
popolamento. Dopo il terzo anno invece l’applicazione del disturbo spazialmente 
indipendente (white) ha portato ad una forte riduzione dell’autocorrelazione e ad un 
aumento della variabilità a tutte le scale.  
 
Tabella 3.2: Analisi multilivello gerarchizzata della copertura percentuale delle alghe filamentose nei 
tre anni di esperimento (T1 = 2007, T2 = 2008, T3 = 2009). *p < 0.005, **p < 0.01, ***p < 0.001. Tra 
parentesi è riportato l’errore standard. 
  
 
 Parametri   T1 T2 T3 
Effetti fissi           
Intercetta Controlli γ00 4.051 (0.228)*** 4.574 (0.221)*** 4.098 (0.363) 
Π0i White γ01 0.257 (0.323) 0.752 (0.313)* 0.631 (0.514) 
 
Red γ02 -0.114 (0.323) -0.735 (0.313)* -0.518 (0.514) 
 
White*Red γ03 0.146 (0.456) -0.336 (0.442) -0.337 (0.726) 
Pendenza Controlli γ10 -0.359 (0.073)** -0.533 (0.143)*** -0.644 (0.131)** 
Π1i White γ11 -0.151 (0.103) 0.348 (0.202) 0.469 (0.185)* 
 
Red γ12 -0.175 (0.103) -0.346 (0.202) 0.007 (0.185) 
 
White*Red γ13 0.218 (0.146) -0.078 (0.286) -0.396 (0.262) 
Componenti di varianza   
Livello 1 Entro transetti σe 0.234 0.275 0.242 
Livello 2 Intercetta σ0 0.172 0.180 0.482 
 
Pendenza σ1 0.010 0.080 0.050 
 
Covarianza σ01 0.025 0.014 0.156 
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Figura 3.2: Alghe filamentose. Relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su scala 
logaritmica, per ogni unità sperimentale (transetto) nei tre anni di esperimento. I riquadri mostrano i 
diversi trattamenti sperimentali con due o tre repliche per trattamento (in alto a sinistra: Controlli, in 
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3.1.3   Peyssonnelia spp. 
La distribuzione di Peyssonnelia spp. nei transetti non manipolati è risultata 
casuale per tutta la durata dell’esperimento, non evidenziando una caratteristica scala 
di variabilità (Fig. 3.3, Tab. 3.3). Un effetto significativo del disturbo white è stato 
registrato dopo il primo anno. L’applicazione del disturbo spazialmente indipendente 
promuoveva difatti un aumento dell’autocorrelazione positiva e dunque della 
variabilità a grande scala, rispetto al popolamento naturale dell’alga. 
 
Tabella 3.3: Analisi multilivello gerarchizzata della copertura percentuale di Peyssonnelia spp. nei tre 
anni di esperimento (T1 = 2007, T2 = 2008, T3 = 2009). *p < 0.005, **p < 0.01, ***p < 0.001. Tra 
parentesi è riportato l’errore standard. 
 
 Parametri   T1 T2 T3 
Effetti fissi           
Intercetta Controlli γ00 4.124 (0.396)*** 3.698 (0.297)*** 3.624 (0.232)*** 
Π0i White γ01 -1.029 (0.561) -0.419 (0.420) 0.310 (0.328) 
 
Red γ02 -0.310 (0.561) -0.599 (0.420) 0.465 (0.328) 
 
White*Red γ03 0.683 (0.793) 0.659 (0.594) -1.308 (0.463)** 
Pendenza Controlli γ10 -0.175 (0.091) 0.049 (0.134) 0.018 (0.101) 
Π1i White γ11 -0.260 (0.129)* -0.270 (0.190) 0.061 (0.142) 
 
Red γ12 -0.256 (0.129) -0.357 (0.190) -0.131 (0.142) 
 
White*Red γ13 0.298 (0.182) 0.316 (0.268) -0.184 (0.201) 
Componenti di varianza   
Livello 1 Entro transetti σe 0.275 0.306 0.250 
Livello 2 Intercetta σ0 0.589 0.353 0.178 
 
Pendenza σ1 0.021 0.067 0.029 
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Figura 3.3: Peyssonnelia spp. Relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su scala logaritmica, 
per ogni unità sperimentale (transetto) nei tre anni di esperimento. I riquadri mostrano i diversi 
trattamenti sperimentali con due o tre repliche per trattamento (in alto a sinistra: Controlli, in alto a 
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3.1.4   Alghe fogliose 
Il coefficiente spettrale che descrive la distribuzione spaziale delle alghe 
fogliose non differiva significativamente da zero nei transetti di controllo nel corso 
dell’esperimento, mostrando una distribuzione casuale dell’alga e indicando 
l’assenza di una caratteristica scala di variabilità (Fig. 3.4, Tab. 3.4). Dopo il primo 
anno di esperimento, l’applicazione del disturbo autocorrelato aumentava 
significativamente la variabilità a grande scala, mentre l’imposizione del disturbo 
white portava ad un significativo aumento della variabilità a tutte le scale. Al 
contrario, nel terzo anno di esperimento a seguito dell’applicazione del disturbo 
indipendente è stata rilevata una marcata diminuzione della variabilità a tutte le scale 
rispetto ai controlli. Tuttavia, l’imposizione del disturbo autocorrelato induceva un 
forte aumento dell’autocorrelazione positiva nella distribuzione delle alghe, 
promuovendo una maggiore variabilità a grande scala.  
 
Tabella 3.4: Analisi multilivello gerarchizzata della copertura percentuale di alghe fogliose nei tre 
anni di esperimento (T1 = 2007, T2 = 2008, T3 = 2009). *p < 0.005, **p < 0.01, ***p < 0.001. Tra 
parentesi è riportato l’errore standard. 
 
Parametri   T1 T2 T3 
Effetti fissi           
Intercetta Controlli γ00 -4.544 (0.310)*** 0.981 (0.632) 0.151 (0.479) 
Π0i White γ01 1.436 (0.438)* -0.873 (0.893) -1.693 (0.678)* 
 
Red γ02 2.022 (0.438)** -0.251 (0.893) -1.677 (0.678)* 
 
White*Red γ03 0.648 (0.620) 0.370 (1.263)   2.123 (0.958)* 
Pendenza Controlli γ10 0.084 (0.105) -0.183 (0.122) 0.186 (0.129) 
Π1i White γ11 -0.193 (0.188) 0.105 (0.172) -0.121 (0.183) 
 
Red γ12 -0.777 (0.188)* -0.146 (0.172) -0.599 (0.183)** 
 
White*Red γ13 0.269 (0.266) -0.120 (0.243) 0.060 (0.258) 
Componenti di varianza      
Livello 1 Entro transetti σe 0.207 0.266 0.183 
Livello 2 Intercetta σ0 0.355 1.756 0.892 
 
Pendenza σ1 0.061 0.055 0.059 
 
Covarianza σ01 -0.123 -0.039 0.059 
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Figura 3.4: Alghe fogliose. Relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su scala logaritmica, 
per ogni unità sperimentale (transetto) nei tre anni di esperimento. I riquadri mostrano i diversi 
trattamenti sperimentali con due o tre repliche per trattamento (in alto a sinistra: Controlli, in alto a 
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3.1.5   Alghe corallinacee incrostanti 
Il popolamento naturale di alghe corallinacee incrostanti non ha evidenziato 
una scala di variabilità caratteristica, era difatti distribuito in maniera spazialmente 
indipendente nei tre anni della durata dell’esperimento (Fig. 3.5, Tab. 3.5). Dopo il 
primo anno non è stato rilevato alcun effetto dei processi di disturbo applicati. Nel 
successivo anno di campionamento, è stato registrato invece un effetto interattivo 
della simultanea imposizione delle due tipologie di disturbo. L’applicazione del 
disturbo spazialmente indipendente portava ad un aumento significativo e 
pronunciato della variabilità su grande scala. Tuttavia, quando operava in 
contemporanea col disturbo autocorrelato l’effetto del disturbo white veniva 
mitigato, indicando la presenza di un’interazione antagonistica tra le due tipologie di 
processo. L’imposizione del solo disturbo red ricalcava invece l’effetto del disturbo 
indipendente, promuovendo un forte aumento della variabilità a grande scala. Dopo 
tre anni dall’inizio dell’esperimento, è stato registrato un effetto significativo soltanto 
nell’applicazione del disturbo spazialmente indipendente, che promuoveva come 
nell’anno precedente un forte aumento dell’autocorrelazione positiva e dunque della 
variabilità su grande scala rispetto al popolamento naturale.  
Tabella 3.5: Analisi multilivello gerarchizzata della copertura percentuale di alghe corallinacee 
incrostanti nei tre anni di esperimento (T1 = 2007, T2 = 2008, T3 = 2009). *p < 0.005, **p < 0.01, 
***p < 0.001. Tra parentesi è riportato l’errore standard. 
 Parametri   T1 T2 T3 
Effetti fissi           
Intercetta Controlli γ00 1.662 (0.688)* 2.225 (0.555)*** 2.197 (0.693)** 
Π0i White γ01 -1.389 (0.973) -1.291 (0.785) -1.153 (0.981) 
 
Red γ02 0.518 (0.973) -0.403 (0.785) 0.599 (0.981) 
 
White*Red γ03 -0.556 (1.376) 1.507 (1.111) 0.049 (1.387) 
Pendenza Controlli γ10 -0.014 (0.201) 0.035 (0.161) -0.078 (0.155) 
Π1i White γ11 -0.248 (0.284) -0.527 (0.227)* -0.491 (0.219)* 
 
Red γ12 -0.427 (0.284) -0.446 (0.227)* -0.278 (0.219) 
 
White*Red γ13 -0.032 (0.402) 0.655 (0.321)* 0.543 (0.309) 
Componenti di varianza   
Livello 1 Entro transetti σe 0.351 0.289 0.394 
Livello 2 Intercetta σ0 1.797 1.346 1.866 
 
Pendenza σ1 0.131 0.103 0.078 
 
Covarianza σ01 -0.486 0.181 -0.086 
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Figura 3.5: Alghe corallinacee incrostanti. Relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su 
scala logaritmica, per ogni unità sperimentale (transetto) nei tre anni di esperimento. I riquadri 
mostrano i diversi trattamenti sperimentali con due o tre repliche per trattamento (in alto a sinistra: 
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3.1.6   Cladophora prolifera 
Dopo un anno dall’inizio dell’esperimento, Cladophora prolifera era 
distribuita in maniera casuale nei transetti non manipolati e non mostrava una 
particolare scala di variabilità spaziale (Fig. 3.6, Tab. 3.6). L’applicazione dei 
disturbi red e white separatamente non modificava la scala di variabilità spaziale 
dell’alga, ma ne riduceva significativamente la variabilità a tutte le scale. L’anno 
successivo, nei transetti di controllo, la distribuzione spaziale dell’alga mostrava una 
leggera autocorrelazione positiva che veniva ridotta significativamente 
dall’applicazione del disturbo white, che aumentava la variabilità a tutte le scale 
spaziali ed in particolare alle piccole. Tuttavia, l’applicazione delle due tipologie di 
disturbo simultaneamente riduceva significativamente l’effetto del disturbo 
indipendente, riportando l’autocorrelazione a livelli più simili a quelli del 
popolamento naturale. Il red noise applicato singolarmente ricalcava invece l’effetto 
del disturbo white, introducendo una maggiore variabilità alle piccole scale. Nel 
terzo anno di esperimento il popolamento naturale dell’alga è ritornato ad avere una 
distribuzione spazialmente indipendente. 
Tabella 3.6: Analisi multilivello gerarchizzata della copertura percentuale di Cladophora prolifera nei 
tre anni di esperimento (T1 = 2007, T2 = 2008, T3 = 2009).  *p < 0.005, **p < 0.01, ***p < 0.001. Tra 
parentesi è riportato l’errore standard. 
Parametri   T1 T2 T3 
Effetti fissi           
Intercetta Controlli γ00 -0.203 (0.861) -2.685 (0.643)* -0.870 (1.070) 
Π0i White γ01 -2.699 (1.218)* 2.562 (0.910)* -0.258 (1.513) 
 
Red γ02 -2.627 (1.218)* 2.230 (0.910)* -1.310 (1.514) 
 
White*Red γ03 3.509 (1.723) -2.719 (1.286) 1.027 (2.140) 
Pendenza Controlli γ10 0.033 (0.069) -0.173 (0.070)* -0.013 (0.147) 
Π1i White γ11 0.013 (0.098) 0.323 (0.099)** -0.077 (0.208) 
 
Red γ12 0.056 (0.098) 0.313 (0.099)** -0.007 (0.208) 
 
White*Red γ13 0.083 (0.138) -0.528 (0.140)*** 0.087 (0.294) 
Componenti di varianza   
Livello 1 Entro transetti σe 0.127 0.185 0.241 
Livello 2 Intercetta σ0 2.936 1.835 4.546 
 
Pendenza σ1 0.008 0.014 0.076 
 
Covarianza σ01 0.489 -0.018 0.291 
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Figura 3.6: Cladophora prolifera. Relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su scala 
logaritmica, per ogni unità sperimentale (transetto) nei tre anni di esperimento. I riquadri mostrano i 
diversi trattamenti sperimentali con due o tre repliche per trattamento (in alto a sinistra: Controlli, in 
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3.1.7   Caulerpa racemosa 
La distribuzione spaziale di Caulerpa racemosa nei transetti non manipolati, 
variava da fortemente autocorrelata dopo il primo anno a casuale nei due anni 
seguenti di esperimento (Fig. 3.7, Tab. 3.7). Dopo il primo anno non è stato 
registrato nessun effetto significativo dei trattamenti, né singolarmente né  in 
associazione. Negli anni successivi invece, l’imposizione del disturbo red aumentava 
fortemente l’autocorrelazione positiva nella distribuzione dell’alga e la variabilità a 
grande scala. Inoltre, nel terzo anno di esperimento è stato rilevato un leggero 
aumento della variabilità a tutte le scale, rispetto al popolamento naturale, a seguito 
dell’applicazione del disturbo white, ma senza alcun effetto sul coefficiente spettrale. 
 
Tabella 3.7: Analisi multilivello gerarchizzata della copertura percentuale di Caulerpa racemosa nei 
tre anni di esperimento (T1 = 2007, T2 = 2008, T3 = 2009). *p < 0.005, **p < 0.01, ***p < 0.001. Tra 
parentesi è riportato l’errore standard. 
 
Parametri   T1 T2 T3 
Effetti fissi           
Intercetta Controlli γ00 0.897 (0.630) 0.445 (0.884) 1.692 (0.438)*** 
Π0i White γ01 0.044 (0.890) 1.152 (1.250) 2.071 (0.620)*** 
 
Red γ02 0.417 (0.890) 1.389 (1.250) 0.884 (0.620) 
 
White*Red γ03 1.636 (1.259) -0.513 (1.768) -2.148 (0.877)* 
Pendenza Controlli γ10 -0.851 (0.181)** -0.131 (0.131) -0.260 (0.213) 
Π1i White γ11 0.090 (0.257) -0.097 (0.185) 0.026 (0.301) 
 
Red γ12 -0.460 (0.257) -0.468 (0.185)* -0.625 (0.301)* 
 
White*Red γ13 0.664 (0.363) 0.020 (0.261) -0.397 (0.425) 
Componenti di varianza   
Livello 1 Entro transetti σe 0.448 0.305 0.374 
Livello 2 Intercetta σ0 1.520 3.472 0.714 
 
Pendenza σ1 0.112 0.063 0.165 
 
Covarianza σ01 0.001 0.378 0.326 
 
 
CAPITOLO  3.   RISULTATI 
40 
 
                           2007                                                                                      2008





Figura 3.7: Caulerpa racemosa. Relazione lineare tra densità spettrale e frequenza su scala 
logaritmica, per ogni unità sperimentale (transetto) nei tre anni di esperimento. I riquadri mostrano i 
diversi trattamenti sperimentali con due o tre repliche per trattamento (in alto a sinistra: Controlli, in 
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Capitolo 4  
Discussione 
 
In ecologia si assume comunemente che i picchi di variabilità presenti nelle 
modalità di distribuzione degli organismi a diverse scale, possano riflettere l’effetto 
di processi abiotici e biotici che operano su scale simili. Nonostante ciò, sono pochi 
gli studi manipolativi che affrontano il problema di come processi agenti in maniera 
diversa nello spazio influenzino le scale di variabilità nella distribuzione dei 
popolamenti naturali. 
Il presente studio ha evidenziato che la distribuzione spaziale dei  popolamenti 
di alghe ed invertebrati che vivono come epifiti nel sottostrato della fanerogama 
marina Posidonia oceanica, è significativamente influenzata da cambiamenti nelle 
caratteristiche spettrali dei disturbi imposti. 
I risultati hanno mostrato che la distribuzione spaziale degli organismi associati 
ai rizomi di P.oceanica, può “mimare” la distribuzione spaziale dei processi di 
disturbo applicati. L’esperimento ha evidenziato un effetto interattivo tra processi 
caratterizzati da spettri diversi, indicando che l’effetto di processi ambientali che 
operano a diverse scale non può essere previsto esaminando ciascun processo in 
maniera indipendente. Difatti, quando le due tipologie di disturbo applicate 
simultaneamente influenzavano significativamente la distribuzione spaziale dei taxa 
(e.g. alghe corallinacee incrostanti e Cladophora prolifera), avevano un effetto 
interattivo, sempre di tipo antagonistico, per il quale un processo minimizzava 
l’effetto dell’altro.  
In accordo con le nostre ipotesi, l’applicazione del disturbo autocorrelato (red 
noise) promuoveva in generale un aumento dell’autocorrelazione positiva nella 
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distribuzione degli organismi presi in esame e dunque un incremento della variabilità 
a grande scala (e.g. alghe fogliose, alghe corallinacee incrostanti e Caulerpa 
racemosa), ad eccezione del singolo caso dell’alga Cladophora prolifera in cui 
induceva al contrario una riduzione dell’autocorrelazione.  
Il disturbo spazialmente indipendente (white noise), ha avuto effetti variabili 
poiché in alcuni casi, come da previsione, promuoveva una riduzione 
dell’autocorrelazione rispetto ai controlli  (e.g. alghe filamentose, Cladophora 
prolifera), mentre in altri induceva un aumento dell’autocorrelazione positiva e 
dunque della variabilità su grande scala (e.g. Peyssonnelia spp., alghe corallinacee 
incrostanti). Inoltre, per alcuni dei taxa che avevano mostrato una distribuzione 
naturale di tipo casuale (e.g. alghe fogliose, Cladophora prolifera, Caulerpa 
racemosa), il trattamento white pur non avendo effetti significativi sul coefficiente 
spettrale, promuoveva importanti oscillazioni nella variabilità a tutte le scale prese in 
esame, con aumenti e diminuzioni significativi, rispetto ai valori rilevati nei controlli. 
Numerosi taxa esaminati hanno mostrato nell’arco dei tre anni di esperimento 
una risposta ai trattamenti variabile nel tempo. Quando è stato registrato un effetto 
significativo della manipolazione sperimentale rispetto ai controlli, solo in pochi casi 
lo stesso effetto sulla distribuzione spaziale del popolamento è stato registrato anche 
nei successivi anni di campionamento. Questi risultati potrebbero riflettere l’effetto 
di oscillazioni nell’abbondanza dei popolamenti, come anche la risposta differenziale 
dei vari taxa e le loro possibili interazioni a seguito dell’imposizione delle due 
tipologie di disturbo. Inoltre, anche l’applicazione del disturbo white soltanto 
all’inizio dell’esperimento e di contro la ripetuta imposizione del disturbo red nel 
tempo possono aver influenzato diversamente la ricolonizzazione del substrato. E’ 
noto infatti che la colonizzazione del substrato da parte degli epifiti delle foglie e dei 
rizomi di P.oceanica dipende da una combinazione di eventi stocastici e fattori che 
agiscono a livello locale nella prateria (densità dei fasci, idrodinamismo, dispersione 
di propaguli, pascolo e competizione  tra organismi sessili) (Trautman e Borowitzka, 
1999; Vanderklift e Lavery, 2000).  
La ricchezza di specie, calcolata come numero di taxa, ha mostrato nei transetti 
non manipolati una distribuzione positivamente autocorrelata nel corso di tutto 
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l’esperimento. Ciò rispecchia probabilmente l’eterogeneità della prateria di 
P.oceanica, che può aver determinato ampie zone in cui alcune delle variabili fisiche 
e biotiche che influenzano il popolamento epifita dei rizomi (idrodinamismo, 
irraggiamento, tipologia di substrato, pascolo) si mantengono pressoché costanti. 
Inoltre, la presenza di rizomi ortotropi e plagiotropi che si alternano lungo le unità 
sperimentali, talvolta ricoperti da sedimento, altre volte  invece più esposti, può aver 
favorito l’aggregazione degli organismi in microhabitat diversi. 
Il disturbo spazialmente indipendente, applicato nel primo anno di 
esperimento, modificava drasticamente il substrato  aumentandone l’eterogeneità. Il 
danneggiamento dei rizomi e il probabile effetto del conseguente aumento della 
sedimentazione nelle aree disturbate, riducevano l’abbondanza degli organismi e il 
numero dei taxa presenti (App. Tab.A1). I transetti in cui era stato applicato il 
disturbo white hanno evidenziato infatti alla prima data di campionamento (dopo un 
anno dall’applicazione), una distribuzione casuale del numero di taxa, che è risultata 
dalle analisi in una diminuzione dell’autocorrelazione e in un aumento della 
variabilità a tutte le scale rispetto ai controlli. Probabilmente ciò è attribuibile al fatto 
che solo pochi dei taxa dopo un anno erano riusciti a ricolonizzare il substrato 
manipolato. A conferma di questa ipotesi negli anni successivi, dopo due e tre anni 
dall’applicazione del disturbo, il popolamento esposto a white noise aveva 
ricolonizzato le aree disturbate ritornando ad avere una distribuzione autocorrelata 
nel numero di taxa presenti che ricalcava quella del popolamento naturale. 
L’effetto del white noise riscontrato sulla ricchezza di specie nel primo anno di 
campionamento, veniva attenuato dalla riduzione dell’altezza delle foglie di 
P.oceanica, nei transetti in cui i due disturbi erano stati applicati simultaneamente. Il 
numero di specie variava infatti più gradualmente, probabilmente a causa di un 
processo di ricolonizzazione più rapido nelle aree disturbate in cui le foglie erano 
state tagliate. Questa condizione potrebbe difatti aver favorito un aumento del 
reclutamento dalla colonna d’acqua, oltre che l’insediamento di nuove specie che in 
condizioni di canopy intatta non sarebbero state presenti (Reed e Foster, 1984; Clark 
et al., 2004).  
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L’effetto del red noise sul numero di taxa è stato evidenziato anche nel secondo 
campionamento. I transetti manipolati col solo disturbo red mostravano infatti 
maggiore autocorrelazione positiva e variabilità a grande scala rispetto ai controlli, 
conseguenza probabilmente dell’effetto che il taglio delle foglie di P.oceanica su 
ampie aree induceva sui fattori ambientali. Aree estese, costituite da più quadrati 
adiacenti in cui la canopy era stata rimossa o alternativamente era presente, 
risultavano ad esempio in condizioni di  irraggiamento e idrodinamismo omogenee 
che potrebbero aver influito sulla distribuzione spaziale del numero di taxa (Bulleri 
et al., 2002). 
Il popolamento naturale di alghe filamentose è risultato distribuito in maniera 
autocorrelata per tutta la durata dell’esperimento. Probabilmente questa distribuzione 
è dovuta alla presenza di molte specie di alghe filamentose e feltri algali in zone di 
substrato libere, in cui la canopy è stata rimossa o è meno densa, e di altre come 
Acrothamnion preissii al contrario abbondanti tra i fasci densamente ammassati di 
P.oceanica (osservazione personale). 
E’ noto che la proliferazione delle alghe filamentose e di altre specie di feltri 
algali è favorita in ambienti disturbati, come dimostrato per diversi popolamenti 
caratterizzati dalla presenza di canopy algale (Kennelly e Underwood, 1993; 
Kennelly, 1997; Edwards, 1998). Queste alghe sono capaci infatti di colonizzare 
rapidamente il substrato per propagazione vegetativa e attraverso propaguli e di 
persistere poi come specie dominante, resistendo al deposito di sedimento e ad altri 
fattori di stress (Airoldi, 1998).  Non ci saremmo dunque aspettati che il disturbo 
white mostrasse un effetto rilevante sulla distribuzione delle alghe filamentose 
soltanto al terzo anno di esperimento, riducendo l’autocorrelazione del popolamento 
naturale. Tale effetto infatti sarebbe dovuto emergere già dopo il primo 
campionamento. 
La rimozione della canopy promuoveva un aumento nella presenza di alghe 
fogliose, al contrario rare in zone in cui P.oceanica si ritrovava intatta (App.  
Tab.A4). La riduzione dell’altezza delle foglie potrebbe aver favorito l’arrivo di 
propaguli dalla colonna d’acqua (Reed e Foster, 1984; Clark et al., 2004), il loro 
l’insediamento e il successivo sviluppo delle alghe grazie a condizioni abiotiche più 
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favorevoli (e.g. irraggiamento) (Toohey et al., 2004; Wernberg et al., 2005). A 
seguito dell’applicazione del trattamento red, la distribuzione delle alghe fogliose, 
spazialmente indipendente nei transetti non manipolati, ricalcava infatti quella del 
disturbo, per due dei tre anni di esperimento. 
Risultati simili sono stati ottenuti per Caulerpa racemosa, per la quale è stato 
registrato in due anni di campionamento a seguito dell’applicazione del disturbo red 
un significativo aumento dell’autocorrelazione positiva rispetto al popolamento 
naturale (distribuito in maniera indipendente). La proliferazione di C.racemosa è 
favorita in praterie di fanerogame disturbate, ai loro margini ed in aree caratterizzate 
da una bassa densità dei fasci o da matte morta (Piazzi e Cinelli, 1999; Ceccherelli et 
al. 2000). Inoltre è stato dimostrato che altre specie di alghe appartenenti allo stesso 
genere sono favorite dalla riduzione dell’altezza della canopy (Ceccherelli e Cinelli, 
1999). Altri recenti esperimenti in ambiente roccioso hanno evidenziato che 
C.racemosa è particolarmente facilitata dai feltri algali che le offrono un supporto 
meccanico per l’ancoraggio dei rizoidi (Bulleri e Benedetti Cecchi, 2008). Dunque la 
distribuzione spaziale dell’alga potrebbe aver seguito quella del disturbo 
autocorrelato.  
Peyssonnelia spp. è un genere particolarmente abbondante e distribuito in 
maniera pressoché ubiquitaria nelle praterie di P.oceanica. La sua distribuzione 
naturale spazialmente indipendente ha mostrato un marcato incremento 
nell’autocorrelazione nel primo anno di esperimento, quando è stato applicato il 
disturbo white. Il danneggiamento dei rizomi e del substrato nelle aree disturbate 
potrebbe averne ridotto l’abbondanza (App. Tab.A3). Tuttavia se questo fosse stato 
l’unico fattore ad influenzarne la distribuzione, Peyssonnelia spp. avrebbe dovuto 
mantenere una distribuzione spazialmente indipendente e non autocorrelata. 
Un’ipotesi per elucidare risultati di questo tipo è il possibile effetto di pascolo dei 
ricci di mare (P.lividus), che si cibano come noto dell’alga (Verlaque, 1987). La 
presenza di aree disturbate adiacenti in diversi punti delle unità sperimentali potrebbe 
aver esposto l’alga al pascolo dei ricci che riducendone l’abbondanza, potrebbero 
aver causato l’aumento di autocorrelazione spaziale registrato. Questo è un esempio 
di ciò che Laasko et al. (2001) hanno definito come “filtri biologici”, ovvero processi 
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biotici che sono in grado di modificare la distribuzione di frequenza e in ultima 
analisi la varianza e le caratteristiche spettrali di un segnale biologico, su cui agisce 
un processo fisico.  
Le alghe corallinacee incrostanti hanno mostrato una distribuzione casuale nel 
corso dell’esperimento. Occupavano solitamente la superficie dei rizomi di 
P.oceanica e di pietre e ciottoli presenti diffusamente tra i fasci della fanerogama.  
Spesso sono state ritrovate epifitate da feltri algali che ne nascondevano la presenza 
al campionamento visivo. L’applicazione dei disturbi white e red singolarmente 
induceva in entrambi i casi un aumento dell’autocorrelazione nella loro distribuzione, 
accompagnato da un incremento nella loro abbondanza (App. Tab.A5). La 
distribuzione autocorrelata a seguito dell’imposizione del disturbo white potrebbe 
essere stata agevolata da processi di sedimentazione in zone di prateria più soggette a 
tale fenomeno, che possono aver favorito lo sviluppo delle alghe sul sedimento più 
grossolano. La capacità delle corallinacee incrostanti di colonizzare rapidamente 
rocce e ciottoli (Kendrick, 1991; Figuereido, 1997; Airoldi, 2000) depositati in 
queste aree nel corso del tempo e di inibire il reclutamento di altre specie (Figuereido 
et al., 1996) possono aver dato luogo alla distribuzione osservata.  
Nel caso dell’applicazione del disturbo red l’aumento della copertura è in 
contrasto con le attese, in quanto in altri ambienti caratterizzati dalla presenza di 
canopy algale è stato osservato un “bleaching” di queste alghe a seguito della 
rimozione della canopy e una diminuzione nella loro produttività (Figuereido, 2000; 
Irving et al., 2004 b). Una spiegazione delle modalità osservate potrebbe risultare da 
possibili effetti di competizione con altre specie. Le condizioni di maggiore 
irraggiamento e idrodinamismo, laddove la canopy era stata rimossa, potrebbero aver 
sfavorito Peyssonnelia spp. che predomina a scapito delle alghe corallinacee 
incrostanti in ambienti di P.oceanica intatta. Ciò potrebbe aver favorito in queste 
aree la proliferazione delle corallinacee incrostanti che risentono meno delle 
condizioni di maggiore illuminazione (Airoldi, 2000) e idrodinamismo.  
Quando i disturbi agivano simultaneamente l’effetto del disturbo spazialmente 
indipendente veniva ridotto e la distribuzione ritornava più simile a quella naturale, a 
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causa probabilmente della massiccia propagazione delle alghe che caratterizzano 
l’ambiente così disturbato (e.g. alghe filamentose, alghe fogliose e C. racemosa). 
C.prolifera ha invece mostrato una diminuzione dell’autocorrelazione per 
effetto sia del disturbo red che white, ma un aumento dell’autocorrelazione quando i 
due disturbi agivano simultaneamente. La scarsa abbondanza dell’alga nella prateria 
di P. oceanica e la limitata conoscenza dell’ecologia della specie rendono complicata 
una spiegazione plausibile di quali possano essere le cause di tali modalità di 
distribuzione.  
Complessivamente, i risultati sperimentali hanno dimostrato che le modalità di 
distribuzione degli organismi associati a P.oceanica, sono spesso guidate dalle 
caratteristiche spettrali dei processi ambientali. Le caratteristiche delle singole specie 
e dei gruppi morfologici oggetto di studio, le interazioni tra di essi e la loro capacità 
di adattarsi a condizioni abiotiche variabili, potrebbero aver influenzato la capacità di 
risposta dei singoli taxa ai disturbi imposti, rendendoli alternativamente sensibili ad 
un singolo processo o all’interazione di entrambi i disturbi. Come atteso il disturbo 
autocorrelato influenzava in maniera diretta la distribuzione dei  popolamenti,  
generando variabilità su grande scala. La coerenza di questi risultati suggerisce 
quindi che la fanerogama marina P.oceanica eserciti un ruolo fondamentale nella 
distribuzione degli organismi ad essa associati. 
Al contrario, il disturbo agente su piccola scala alternativamente promuoveva 
un aumento o una riduzione dell’autocorrelazione spaziale. In molti casi, la risposta 
degli organismi al disturbo white sembrava essere regolata da altri fattori. E’ 
possibile che l’effetto del disturbo sia stato modificato da processi biologici 
concernenti le capacità degli organismi nell’adattarsi o nel reagire al disturbo 
imposto (e.g. competizione, pascolo o predazione, capacità di dispersione) o da 
processi naturali di disturbo agenti su scala locale (e.g sedimentazione). 
In generale, quando i processi caratterizzati da diversi spettri agivano 
simultaneamente, il sistema sembrava minimizzare l’effetto dei singoli processi, 
promuovendo modalità di distribuzione dei taxa simili a quelle osservate nei transetti 
non manipolati. Ciò avrebbe profonde implicazioni nel contesto ecologico, indicando 
l’impossibilità di fare previsioni sugli effetti di processi sui popolamenti naturali 
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esaminando sperimentalmente i loro effetti separati. L’interazione tra processi che 
agiscono su scale differenti (CSI, Cross Scale Interactions) fa si che processi agenti 
su piccola scala possano influenzare ampie estensioni spaziali e che processi su 
grande scala possano interagire con processi su piccola scala nel determinare le 
dinamiche osservate nei sistemi naturali (Peters et al., 2007), generando 
comportamenti che non possono essere previsti sulla base di osservazioni su scale 
indipendenti singole o multiple (Michener et al., 2001). Risultati simili, sono stati 
evidenziati da recenti review e meta-analisi (Crain et al., 2008; Darling e Cote, 
2008): sebbene non prendessero in considerazione processi agenti su scale diverse, 
hanno indicato che numerosi fattori di stress antropico, quando agenti 
simultaneamente, minimizzavano spesso l’uno l’effetto dell’altro.  
Questi risultati potrebbero avere importanti implicazioni nel contesto dei 
cambiamenti climatici. La previsione che risulta dal nostro studio è che nei 
popolamenti marini gli effetti dovuti all’aumento nei livelli di autocorrelazione attesi 
per numerose variabili climatiche (Wigley et al., 1998), possano essere mitigati da un 
aumento dell’intensità di processi che promuovono un incremento nella variabilità a 
piccola scala. 
Naturalmente, per valutare la bontà di previsioni di questo tipo sarebbe 
necessario approfondire la conoscenza dell’ecologia e delle interazioni tra le singole 
specie che costituiscono il popolamento epifita di P.oceanica, ma soprattutto 
estendere l’approccio usato in questo studio sperimentale ad un numero maggiore di 
ambienti naturali, verificando per periodi di tempo più estesi l’effetto di molteplici 













Le abbondanze dei vari taxa esaminati sono state stimate per ognuna delle 
condizioni sperimentali tramite analisi multilivello gerarchizzata (HLM), fittando un 
modello che includeva soltanto l’intercetta. 
 
Taxa 
Tabella A1. Analisi dell’abbondanza del Numero di taxa nei tre anni di esperimento (T1 = 2007, T2 = 
2008, T3 = 2009).  *p < 0.005,   **p < 0.01,  ***p < 0.001. Tra parentesi è riportato l’errore standard. 
 
 Parametri T1 T2 T3 
Effetti fissi     
Intercetta Controlli 6.590 (0.753) 8.066 (0.632) 7.517 (0.770) 
 White -0.265 (1.065) 0.663 (0.894) -1.488 (1.089) 
 Red 1.424 (1.065) 1.107 (0.894) 0.808 (1.089) 
 White*Red 0.454 (1.506) 0.540 (1.265) 1.796 (1.540) 
Componenti di varianza     
 Entro transetti 2.193 3.048 2.961 
 Tra transetti 0.587 0.533 0.000 
 







Tabella A2. Analisi dell’abbondanza della percentuale di copertura delle alghe filamentose nei tre 
anni di esperimento (T1 = 2007, T2 = 2008, T3 = 2009).  *p < 0.005,   **p < 0.01,  ***p < 0.001. Tra 
parentesi è riportato l’errore standard. 
 
 Parametri T1 T2 T3 
Effetti fissi     
Intercetta Controlli 18.681 (3.443) 28.721 (3.448) 21.505 (4.517) 
 White 3.436 (4.870) -0.700 (4.876) -3.237 (6.388) 
 Red 3.457 (4.870) 0.980 (4.876) -3.119 (6.388) 
 White*Red 4.060 (6.887) 6.631 (6.895) 10.205 (9.034) 
Componenti di varianza     
 Entro transetti 14.386 18.643 14.752 
 Tra transetti 0.002 0.002 0.004 
 
                                 
Peyssonnelia spp. 
Tabella A3. Analisi dell’abbondanza della percentuale di copertura di Peyssonnelia spp. nei tre anni 
di esperimento (T1 = 2007, T2 = 2008, T3 = 2009).  *p < 0.005,   **p < 0.01,  ***p < 0.001. Tra 
parentesi è riportato l’errore standard. 
 
 Parametri T1 T2 T3 
Effetti fissi     
Intercetta Controlli 14.737 (2.855) 7.676 (1.723) 9.113 (0.719) 
 White -4.689 (4.038) 0.096 (2.436) -1.597 (1.016) 
 Red 0.724 (4.038) -0.054 (2.436) 2.082 (1.016) 
 White*Red 2.193 (5.710) -0.485 (3.445) -2.626 (1.437) 
Componenti di varianza     
 Entro transetti 9.690 7.958 7.444 






Tabella A4. Analisi dell’abbondanza della percentuale di copertura delle alghe fogliose nei tre anni di 
esperimento (T1 = 2007, T2 = 2008, T3 = 2009).  *p < 0.005,   **p < 0.01,  ***p < 0.001. Tra parentesi 
è riportato l’errore standard. 
 
 Parametri T1 T2 T3 
Effetti fissi     
Intercetta Controlli 0.033 (0.158) 1.110 (0.385) 0.328 (0.114) 
 White 0.115 (0.224) -0.478 (0.545) -0.159 (0.161) 
 Red 0.286 (0.224) 0.005 (0.545) 0.123 (0.161) 
 White*Red 0.525 (0.317) 0.691 (0.770) 0.211 (0.227) 
Componenti di varianza     
 Entro transetti 0.833 2.420 0.876 
 Tra transetti 0.096 0.424 0.042 
 
 
Alghe corallinacee incrostanti 
Tabella A5. Analisi dell’abbondanza della percentuale di copertura delle alghe corallinacee 
incrostanti nei tre anni di esperimento (T1 = 2007, T2 = 2008, T3 = 2009).  *p < 0.005,   **p < 0.01,  
***p < 0.001. Tra parentesi è riportato l’errore standard. 
 
 Parametri T1 T2 T3 
Effetti fissi     
Intercetta Controlli 1.633 (1.236) 1.808 (1.176) 1.662 (1.355) 
 White 0.663 (1.748) 0.816 (1.664) 1.584 (1.917) 
 Red 2.126 (1.748) 1.650 (1.664) 4.087 (1.917) 
 White*Red -1.669 (2.472) -1.622 (2.353) -4.686 (2.711) 
Componenti di varianza     
 Entro transetti 4.563 4.974 6.071 






Tabella A6. Analisi dell’abbondanza della percentuale di copertura di Caulerpa racemosa nei tre anni 
di esperimento (T1 = 2007, T2 = 2008, T3 = 2009).  *p < 0.005,   **p < 0.01,  ***p < 0.001. Tra 
parentesi è riportato l’errore standard. 
 
 Parametri T1 T2 T3 
Effetti fissi     
Intercetta Controlli 0.843 (2.548) 0.756 (0.798) 1.303 (2.146) 
 White 0.530 (3.603) 0.758 (1.129) 2.823 (3.036) 
 Red 4.567 (3.603) 2.085 (1.129) 3.933 (3.036) 
 White*Red -0.437  (5.096) 0.664 (1.596) 5.898 (4.293) 
Componenti di varianza     
 Entro transetti 9.043 5.924 10.144 
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